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形成過程にあ る仮 道管膜 を順次 その内表面 か ら追跡 してい く方法 を用 いて,ア カマ ッ春材仮 道
管 の2次 膜 にお・ける交差 お・よび移行構造 について観察 を行 な った。 その結果,2次 膜 形成におい
て は ミクロフィブ リル配 向を一 にす る ミクロラメラ 〔1ミ クロフ ィブ リル のな らび〕が,細 胞膜
内表面上に順次堆積 してい くのがみ られる。S1に お いては細胞軸 にほぼ直 角の傾角 を もっ ミク
ロラメラが,ミ クロラメ ラ相 互間で多少 その傾 角を変 えなが ら100枚 前後堆積す る。 この際,同
一傾角 を とる ミクロラメ ラの枚数が一定 でないため,ミ クロフィブ リル はある ときは交差 して,
また ある ときは単一 の方向 に配向 してい るように観 察される。 またS1とs2,SZとS3と の問 に
は順次 その傾角 を変えて い く移行構造がみ られた。
1.ま え が き
1)
1934年 のBAILEYら による古典的研究 には じま った木材細胞膜(こ こで 問題 とす るcellwall
に対 して,cellmembraneと 区別す るため``細 胞壁"と い う用語 が最近 は一般化 して きているよ
2)3)
うで あるが,木 材学会 の用語 に照 らして慣用的 に``細 胞膜"と 呼んでお・く。以下,仮 道管膜,1次
膜,2次 膜 にっいて もこれに準ず る)の 膜層構成お・よび ミクロフ ィブ リル の配 向に関す る研究 は,
1),4)噂10)
電子顕微鏡 によ り さらに大 きな貢献 をもた らされた。 これ らの研究 よ り細胞膜 の2次 膜 は 外層
si,中 層SZ,内 層53の3層 構造 よ り成 ってい ることは広 く認め られてい る。 しか し2次 膜 の膜
層構成 にお いて未だ問題 となってい るのは,一 っはslと53の 構造 であ り,も う一っ はS1よ り
sZへ,SZよ り53へ の移 り変 わ りの構造で ある。S1に っいては,一 方で ミクロフィブ リルが細
胞軸 に直角 に配向す る横巻 き構造 をとるといわれてい るが,他 方交差す る数枚 のsublayer一 ラ
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5),6),7)
メ ラー よ りなる ともいわれ,後 者 の場合s一 ヘ リックス のラメラとZ一 ヘ リックスのラメラが交
差 している とされた。 またS3の 構造 も不 明確で,あ る研究者 は 横(の)巻き配 向である としたが,
0～6枚 のS1と 同様 な交差す る ラメ ラを数 えている報告 もある(の)。
さ らに原 田 らによる と,S1とs2の 間(のりの),s2とS3の間には,ミ クロフィブ リル の傾 角が順次
変化 しっいには逆転す るような,い わゆ る移行構造 の存在が唱え られ ている。 しか し膜層構成に
お・けるこのような交差構 造や移行構造 の観 察は偶然 の場合が多 く一・般的で なか った。
最近,DuNNINGは このように複(いラ)雑な膜層構成 を明 らかにす るための方法 として,microdissec-
tion法 を提案 しP伽5ρ α伽 溶 の夏材仮道管 に適用 した。 この結果,slは ミクロフィブ リル傾 角
が順次移行す る5お よびZヘ リックスのい くつかの ラメ ラか ら成 るこ と,S3は 時計方 向っいで
反 時計方向 に回旋す る12枚 の ラメ ラより成 る とした。 さらにSユ よ りSZへ,SZか ら53へ の変
化 において ラメ ラは少 しずつ傾 角を変 えて堆積 した と見なすべ きである と した。
一方WARDRoPとHARADAは 分化 中の細胞 を用いて,オ ー トラジオグラフィー・偏光顕微鏡で
膜 物質の堆積 されてい く様子 を研究 し,ラ メラ形成が1細 胞 中で 中央部 よ り先端 に向か って順次
進 行 してい くと考えた。筆者 らは この研究 に示唆 を受 け,複 雑 な膜層構成 を膜層 のっ くられ る過
程 の追跡か ら研究 しよ うとした。 この報文 で は新生 された仮道管膜 の内表面 の観察か らとらえた,
S1とSgの 交差構造 お よびslとSZの 間,SZとS3と の間の移行構造 につ いて その結果 を述べ る。
なお供試木 の使用 に便宜 をはか っていただいた京都大学農学部 附属演習林 の諸氏,実 験や とり
ま とめに協力 して くだ さった木材 構造学研 究室の諸氏 に心 よ り感謝 します。
この報告 の概要 は第22回 日本木材学会大 会(1972.4・ 東京)で 口頭発表 した。
2.材 料 と実 験 方 法
京都市左 京区,京 都大学農学部附属 演習林 上賀茂試 験地植栽 の約40年 生 の ア カ マ ッ(Pinus
46η5塑α7αSIEB.etZucc.)の 春材仮道管 を材料 として用いた。 実験方法にっいては前報11)で 述べ
た ので概 略のみ を記す と,ま ず分化 中の仮道管 を含む木材 ブ ロックを切 り出 し,こ れを細胞 内容
物 の内壁面 付着 を防 ぐため ショ糖 の高張液で原形質分離処理 をす る。 っいで瞬間的に凍結 し凍結
ミクロ トームで柾 目切 片を作製 し,凍 結乾燥す る。 これ より白金 ・パ ラジ ウムで シ ャドウィ ング
した カーボ ン1段 レプ リカを得,電 子顕微鏡(JEM7)で 観察 した。
3.結 果 と 考 察
3-12次 膜 にお け る ミクロフ ィブ リル の堆積
新生 された仮道管膜 を内表面 か ら観察す る と,最 内層 の新 しく形成 された ミクロフィブ リル は
つ ねに同一方 向に並んで ラメ ラを な してい るのがみ られる。一つ の例 としてPlate1にS1形 成
中 の仮道管膜 内表面 の レプ リカ写真 を しめす。 ここで最 内層 に配向 してい るのが新 しく堆 積 した
ミクロフィブ リルで,こ れ らはあ る間隔を とって同一 の方 向に配向 し,下 の層 とは ミクロフィブ
リル の傾角 を異に してい る。 したが って仮道管 の2次 膜 において ミクロフィブ リルは個々に不規
則 に堆積す るのでな く,同 一方 向に並 んだ ミクロフィブ リル よ りな るラメ ラと して堆 積 してい く
といえ る。 このラメ ラでは各 々の ミクロフィブ リル は約700～800Aと い う間( )隔で並んでい るが,
従 来 の概念 の ラメラよ り大変薄 い1ミ クロフィブ リル厚に相 当す る とい うことで,こ こ
で は``ミ クロラメラ"と 呼ぶ。 この ミクロ ラメ ラが基本 となって膜 が堆 積 してい くようす は この
S1ば か りで な く,SZや53,さ らに移行部分 にお いて も観察 された。
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WARDRoPとHARADA9)は前(の)出の研 究で分化 中の1つ の細胞 の内表面上 において,ラ メラの
形成が細胞 の中央部か ら先端 に向か つて逐 次進 行す る とい う仮説 を提案 した。 これが事実 とす れ
ば,ミ クロフィブ リル傾 角の異 なる種 々のラメラを1っ の内表面上 に とらえ られるはずである。
Platc2はS1形 成 中 と思 われる仮道管内表面で あるが,た また ま ミクロフィブ リル傾 角 の異 な る
3っ の ミクロラメラが1つ の仮道管膜 上に観 察 された もので ある。 ここで はまず(1)と いう ミク
ロラメラが堆積 され,そ の上 に(2)と い う傾 角の異 なる ラメラ,つ いで(3)と いう順 に仮道管膜
上 を一方向 に堆積 してい く様子 をあらわ してい る。細胞 内容物 の残渣が各 々のラメ ラの境界をま
た いで付着 して いるのがみ られ,こ の観察 が別 離な どに伴 うアーティフ ァク トではな く膜形成 の
一局面 を とらえた もので あることは明 らかであ る。WARDROPとHARADAに よればsl形 成中
の仮道管で はS一 ヘ リックス とZ一 ヘ リックスのラメ ラが 交互に堆積する と い うことで あるが,
Plate2で は(1)は ほぼ細 胞軸 に直角,(2)は(1)と は少 し傾 角を変 え,(3)は さらに傾角を変 え
て いる。 このような観察か ら考え られ るS1の 構造にっいては次項 で述べ る。 なおPlate2に お
いて,(1)の 上 に(2)の ラメ ラが堆積す る と,そ の上 に(3)の ラメラが約7～8uの 距離 をお い
て形成 されてい る。 それゆえ ミクロラメ ラは内表面上 を この間隔 を保 って進行 してい くと考え ら
れ る。 かれ らはEucalyptusregnansのSZ形 成 中の細胞膜 について位相差(phasedifference)を
測 定 し,約20μ の間隔で ラメラが進行す ると しているが,ラ メラ厚 を300Aに 仮(り)定した上での こ
とであ り一概 に論 じる ことはで きない。 このよ うにPlate2で は細胞 の中央か ら先端へ または先
端 か ら中央へ とい う方 向は明 らかで ないが,ラ メラが進行 して形 成 される とい う仮説 の妥当性 を
裏 づ けてい ると思われ る。
3-2S1,s3に お ける交差構造
波状 の ミクロフィブ リル配 向を しめす1次 膜 内層(P,)に 続 いて,仮 道管膜 には細胞軸 にほぼ
直角に近い傾 角 をもっ2次 膜外層slが 堆積す る。Plate3は こうい うPZ→S1の 移 り変わhの
際 にお ける ミクロフィブ リルの堆 積の ようす を しめて いる。 横 に波状配向 しているのがPIで,
それ をひき伸 した ようにslの ミクロフィブ リルが重な って堆積 している。
試料 の採取 日時に よって も相違 はあ るが,こ のアカマ ッの分化帯で は3～4細 胞 のS1形 成中
の仮道管 をとらえる ことがで きた。plate4,Plate5は いず れもsl形 成中 の仮道管 内表面をみた
ものであ る。Plate4で は ミクロフィブ リル は概 して細胞軸 に直角 に近 い配向 を し,い わゆ る横
巻 き構造 を してい る。 ところがPlate5に お いては,最 内層 の一番新 しく堆積 した ミクロラメ ラ
は,そ の下 のす でに形成 された層 とは ミクロフ ィブ リル傾角 を変え交差 してい るのが観 察で きる。
Plate5の 最 内層 の ミク ロラメ ラにお いて,ミ クロフィブ リルが集合 してい る ところ もあるが,
下 の層 とは明 らか に傾角 を相違 してい る。Plate4とPlate5とを比 較す ると同 じS1形 成中の
仮 道管内表面で あって も,あ るときは交差構造 として,ま た ある ときは横巻 き構造 と してみ られ
る。 ただ しここでい う交差構 造 とは,新 しく堆積 したラメラが下 の層 とは単 に ミクロフィブ リル
傾 角 を異に してい るときに観 察され る構造 を指 している。従来交差構造 といわ れて きた のは,S-
7)
ヘ リックス のラメラとZ一 ヘ リックスの ラメ ラが交互 に存在す る構造 のこ とで あ り,こ の場合 は
4)
む しろ斜交構造 とい う方が妥 当であ るか もしれない。 しか しここで はラメ ラが単に傾 角 を変 えて
堆積 してい るだけの ときもふ くめて広 く``交 差 構造"と 呼んでお く。
Plate4,Plate5の 両構造 がS1形 成 の時期 にかかわ らず不規則 に観察で きることにっいて,っ
ぎのように説明で きると考え られ る。S1形 成 において基本 とな るのは,前 述 した細胞 軸に直角
に近 い傾角 を とる ミクロラメ ラであ る。 この ミクロ ラメラが何枚か同一方向 に堆積す ると,そ れ
は横巻 き構造 と して観察 され る(Fig.1a→b→c)。 この際 ミクロラメラそれ 自体 はcoarseな 構造
藻雛羅 轍ll
る程 度 ミクロフィブ リル 間を埋 めるように堆
積 される と,さ らに同一傾 角の ミクロラメラ
難1繕讐継灘ll
交差構造 として内表而 か らは とらえ るこ とが
で きる。 しか し再 びこの新 しく堆積 した ミク
ロラメラ と同 じ傾 角の ミクロラメラがその上
に何枚か堆積す ると,再 び横巻 き構造 と して
観 察 される(Fig.1e→f)。 このcか らdの 傾 角の変化は ランダムで,ま たs一 ヘ リックス とZ一
ヘ リックスが交互 に形成 されるわ けで もない(Plate1,2,4,5)。 なお,同 一傾角 を とる ミクロラ
メラの数 を模式図で は3枚 と したが,実 際は もっと多 い と考 える方が妥 当で あろう。
つぎに一体 この ミクロラメラがS1に お いて何枚堆積 しているか にっい て考察す る。 筆者 らは
アカマッ春材仮道管 の有縁膜孔 の形成 を観 察 し,slの ミクロラメラが順次堆積 し最終的な大 き
さまで膜孔縁が成長す るようす をみた。 その際膜孔縁で は ミクロラメラを成す ミクロフィブ リル
は凝集 され,断 面でみ られる ウロコ状 のパ ター ンが現われる
こ とを しめ した。す なわちFig.2で,膜(ゆ)孔 以外 の部分で は ミ
クロフィブ リル 間に入 りこんで いた ミクロラメ ラ(Fig,2で
0や ● で しめされる)も,膜 孔縁 にお いては各 々の ミクロラ
メ ラが一 つ のウ ロコ状 のパ ター ンを形成す る と考 え られる。
雛羅麟雛ll{
灘嬢1鷺雛響
交互 に堆積 して いるので はな く,・また一般的に横巻 き構造 を
しているので もない。 すなわち同一 の ミクロフ ィブ リル傾 角
を とる ミク ロラメ ラのあつま り全体が,相 互に傾 角を変 えて
い くっか堆積 してい ると考え られ る。す るとここでい う同一
傾角 の ミクロラメ ラの集合が従 来の概念の ラメ ラに相 当す る
と考え られ,DuNNINGがmicrodissectionした表(の)面か ら観
察 した順次傾 角を変 えて いるラメ ラもこれに相 当す るで あろう。 また前述 のように同一傾 角の ミ
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クロラメラが数枚お互いの ミクロフ ィブ リル 間に入 って一平面上 に堆積 した ものは,断 面でみ る
と ミクロフィブ リルが密 に並 んだラメラ とな り,HEYNの いう``エ レメンタ リーラメ ラ"に 一(ゆ)致
す る と考え られる 。
っ ぎにsgの 構造 にっ いて述べ る。 ここにおいて もslと 同様 ミクロラメ ラが順次堆積 して形
成 され る。Plate6はSg形 成 中の仮道管内表面であ るが,新 しく堆積 された ミクロラメラの ミ
クロフィブ リル傾 角が下 の層 とはs,Z一 ヘ リックス を異 に している。 この例で は典型的 な交差構
造 と して観察 される。 ところがPlate7で は最内層 の ミクロフィブ リル配 向は下 の層 とはヘ リッ
クスの向 きが同一で,わ ずか に傾 角を変えて堆 積 してい る。す なわちPlate7で は ミクロラメラ
が徐 々に傾 角を変 えて堆積 している様子が うかがえ る。 このSgに お ける ミクロラメ ラ相互間の
傾 角の変化 はs2に 近 い ところは大 き く,内 層 に近 くな るにつれて小 さ くなる傾向が うかがえた。
そ してS3形 成 の終 り頃には細胞軸 にほぼ直 角に配向す る。 このように33はS1と 同 じ堆積様式
を とるが,た だ.S3の 各 々の ミクロラメラにおいて,ミ クロフィブ リル はS1ほ ど規則的 に並 ん
で いない。 またsiで は同一傾 角 の ミクロラメ ラがい くっ か堆積 したが,83で は絶えず 傾角を変
えて堆積す るように観察 される。
3-3移 行 構 造
Plate8は 分化段階にあ る隣接す る3細 胞 の内表面 を しめ した ものであ る。 左端 の仮 道管で は
膜 孔縁 の成長が ほぼ完了 し,S1堆 積 の終 り頃 を しめ してい る。 順次右へ 移 るにしたが い分化段
階が進行 し,s2へ と変 わってい く。 す ると左 端に続 くつ ぎの仮道管 ではslとs2の 中間の ミク
ロフィブ リル傾 角の ミクロラメ ラが堆積 しているのが観察 され,Sizと いういわゆ る``移 行層"
形 成中 のものである。 こうい う分化 中の仮道管 のradialfileを 順次追 跡す ることによって移行層
の存在 を確 かめ ることはで きるが,移 行層形成 中と思わ れる一つの仮 道管 内表面 に注 目 して もそ
の存在 は明 らかである。Plate9で 短 かい矢 印を うってあるのが新 しく堆積 した ミクロラメ ラで,
下 の層 とは ミク ロフィブ リル傾角 を変えてs2へ と移行 してい くようす を しめ している。
Plate10は 今度 はs2の 上 に523と い うS3へ の移行層が堆積 した ものであ る。 このs23と い う
移行層 では,slzが 徐 々に傾 角を変 えているのに比べて,SZか ら傾 角を大 き く変化 させ てSgへ
と移 り変わ って いる場合が多 く観 察された。 そ こで化学処理 な どにお いて,ε3の みが細胞膜 よ
り別離す る傾向があ るといわれて きたのは,s2とS3と の間(ゆエの)でミクロフィブ リル傾角が大 き く変
化 しているためでは ないか と推定 され る。
これ らよ りS1とs2,SZと83の 間には ミクロフィブ リル傾角がszへ,あ るいは53へ と順次
変わ ってい くミクロラメ ラが存在す る ことは明 らかで ある。 しか しS1とSizと は境 界 をっける
こ とが困難 で,こ こでは細胞 軸に直角に近 い傾 角を とる ミクロラメラより成 る部分をS1と 考 え,
SZへ の移 り変 わ りの部分 をSizと したが,s12はS1か らの連続 した層で別 の見方 をす ればSiz
を もS1の 中にふ くめ ることがで きる。そ うす ればDUNNINGの いうS1の 構造 と近 くな って くる。
これはS23と53の 間の関係 にっいて もいえ る。
この研究で は ミクロラメラが いろい ろの配向で堆積 され,そ の結果 として2次 膜 の膜層が構成
される ことを しめ した。Plate2よ りラメ ラ進行 の考 え方 は妥 当で ある と思 われるが,種 々の ラ
メ ラが1つ の膜上 に堆積 した状態 をとらえ ることは容 易でなか った。 これは ミクロフィブ リル傾
角が 同 じか,近 いば あい はラメラが重な っていて も境界 を見 出 し難 いこ とにも一因が あると思 わ
れる。 また樹木 の細胞膜 の形成が外的要 因に左右 されている という報告(はコ)もあ り,そ うい うことも
考慮す る必要が あろ う。 も し容易に1つ の膜 内表面上 にいろいろの膜層 を観 察で きれば,複 雑 な
膜層構成が よ り明 らかになるであろ う。
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 The method for observing the inner surface of differentiating tracheids was developed 
in order to study the formation and organization of the secondary wall in coniferous tr-
acheids. It is the purpose of this paper to detect generally the crisscrossed lamellar struc-
ture in the  Si and S3, and the "transition" lamellae between the  Si and S2 and between 
the S2 and S3, both of which have not been resolved in previous studies. The prepara-
tion method for replication was the same as that was described in the preceeding 
paper and the tracheids studied were from springwood of Pinus  densflora S. et Z. In the 
inner surface of the developing secondary wall, microfibrils were found to be deposited to 
form the "microlamella" in which the microfibrils lie parallel to each other. They have 
a constant distance of about  700-800A (Plate  1). The progressive development of 
successive microlamellae was observed in the inner surface of one tracheid forming the 
 Si layer (Plate 2). This observation confirms the hypothesis of Wardrop and Harada 
that the secondary wall formation begins near the middle of the fiber and proceeds 
towards the ends. In the  Si layer if some microlamellae of the same microfibril orienta-
tion are deposited, simple helical orientation will be detected (Plate 4, Fig. I c), but if 
newly deposited microlamellae go through a small change in orientation, the crisscrossed 
structure will be observed (Plate 5, Fig. 1 d). Though serveal microlamellae are deposited 
in the same direction as the new one, simple helical orientation will appear again (Fig. 
1 f). So the crissrossed appearance is observed, not only because successive lamellae have
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alternating right- and left-hand spirals, but also because the newly deposited microlamellae 
have the small changes in fibril orientation from the underlying lamellae. The number 
of microlamellae of the  Si is supposed to be about 100 as determined by observing 
the scale-like texture of the pit border in cross sectional view (Fig. 2). The S3 was 
shown to be composed of microlamellae with varying amounts of shift in orientation. 
And also the change of orientation appeared to decrease as the formation of the S3 ter-
minates (Plates 6 and 7). But the arrangement of microfibrils in a microlamella of the 
S3 is not as good as that in the  Si. The transition lamellae were observed where the 
microfibrillar orientation exhibits a stepwise transition into the orientation of the next 
layer bteween the  Si and S2 and between the S2 and S3 (Plates 8, 9 and 10). It is observed 
that the transition from  Si to S2 is gradual while from S2  to S3 is abrupt.
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                       Description of Plates 
In the plates, the longitudinal cell axis is parallel to the long edge of the page. 
Plate  1. A direct carbon replica of the radial inner surface of the  Si layer in a differentiating tracheid 
      showing the newly deposited "microlamella". 
Plate 2. Similar to Plate 1., but showing the progressive development of successive microlamellae 
 (2)-0(3)). 
Plate 3. A direct carbon replica of the radial inner surface in a differentiating tracheid showing the ini-
     tiation of the Si layer formation. 
Plate 4. Similar to Plate 3. showing the microfibrillar orientation of the newly deposited microlamella 
     crossing with that of the underlying microlamellae in the S1 layer. 
Plate 5. Similar to Plate 3. showing the simple helical orientation in the Si layer. 
Plate 6. Similar to Plate 3. showing the successive microlamellae having alternating right-and left-hand 
     spirals in the S3 layer. 
Plate 7. Similar to Plate 3. showing the newly deposited microlamella exhibiting a small change in 
     fibril orientation from the underlying lamellae in the S3 layer. 
Plate 8. A radial file of differentiating tracheids showing the orientation of the  Si (left side), transition 
     lamellae and the S2 (right side). 
Plate 9. A direct carbon replica of the radial inner surface in a differentiating tracheid showing the 
     transition microlamellae between the  Si and S2. The  orientation of a newly deposited microla-
     mella is designated with short arrows and underlying one with a long arrow. 
Plate 10. Similar to Plate 9. showing the abrupt transition from  S2  to S3.



